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Morphological traits associated with pupae viability in 
Pseudacteon (Diptera: Phoridae) parasitoids 


E ABSTRACT. Pseudacteon Coquillett phorid flies oviposit on Solenopsis 
Westwood ants and pupate within the ant’s head. We have evaluated the 
relationship between pupae’s viability, presence of respiratory horns and the 
operculum color in four species of Pseudacteon reared on Solenopsis invicta 
Buren and Solenopsis richteri Forel ants. The presence of respiratory horns was 
significantly associated with pupae’s viability for all species considered (p < 0,001) 
but operculum color was not (p > 0,09), except (p < 0,01) when Pseudacteon 
cultellatus Borgmeier had developed on S. invicta nanitic and reserve workers. 
Pupae with light-colored opercula were more frequent in P. cultellatus, whereas 
brown opercula were more frequent for the other species that attack bigger ants. 
Mimetism can be invoked to explain the similarity in opercula color with that of 
the head of the parasitized ant as a way to avoid recognition by members of the 
colony. We conclude that the presence of respiratory horns is necessary for 
pupae survival of most of the pupae and we suggest to use the presence of 
respiratory horns as an indicator of the efficiency of rearing protocols for this 
group of parasitoids. We also recommend using forager ants because other casts 
do not seem to be appropriate hosts. 
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@ RESUMEN. Fóridos del género Pseudacteon Coquillett oviponen en forrajeras 
del género Solenopsis Westwood y empupan en sus cabezas. Se evaluó la rela- 
ción entre la viabilidad de los parasitoides, la presencia de cuernos respiratorios 
y el color en los opérculos de los puparios de cuatro especies de Pseudacteon 
criados sobre Solenopsis invicta Buren y Solenopsis richteri Forel. La presencia 
de cuernos respiratorios estuvo asociada a la viabilidad de las pupas para las 
especies consideradas (p < 0,01), pero no el color de los opérculos (p > 0,09); 
excepto cuando Pseudacteon cultellatus Borgmeier se desarrolló sobre hormi- 
gas de la reserva y niñeras de S. invicta (p < 0,01). Los opérculos claros predomi- 
naron en P cultellatus; mientras que en las demás especies, que atacan a hormi- 
gas más grandes, predominaron los opérculos castaños. Debido a que los 
opérculos presentaron un color similar al de la hormiga parasitada, esto repre- 
sentaría un mimetismo por parte del parasitoide para evitar ser detectado por el 
huésped. Dado que los cuernos respiratorios son necesarios para la superviven- 
cia de la mayoría de las pupas, sugerimos que sean usados como indicadores de 
eficiencia en los protocolos de cría. Recomendamos usar solo forrajeras dado 
que las otras castas no parecen ser huéspedes apropiados. 


PALABRAS CLAVE. Pseudacteon. Viabilidad. Pupario. Cuernos respiratorios. 
Solenopsis. 
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INTRODUCCIÓN 


Las moscas del género Pseudacteon Coquillett 
(Diptera: Phoridae) son parasitoides de hormigas y 
muchas son específicas del género Solenopsis 
Westwood (Hymenoptera: Formicidae) (Disney, 
1994; Folgarait et al., 2002a). Se han registrado 
hasta 20 especies de Pseudacteon atacando a hor- 
migas del grupo saevissima (Disney, 1994; Folgarait 
et al., 2005a). Un factor que puede influenciar esta 
diversidad es el polimorfismo presente en las colo- 
nias de Solenopsis (Tschinkel, 1988) debido a que 
diferentes especies de parasitoides oviponen en 
hormigas de diferentes rangos de tamaño (Morrison 
et al., 1997; Folgarait et al., 2002b); por lo que se 
observa una correlación positiva entre el tamaño 
del parasitoide y el tamaño de las obreras ataca- 
das, con las especies más grandes parasitando a 
las obreras mayores (Feener, 1987; Morrison et al., 
1997; Morrison & Gilbert, 1998) y las especies de 
menor tamaño oviponiendo en las hormigas más 
pequeñas de la colonia (Folgarait et al., 2002b). 


Las hembras de Pseudacteon colocan un hue- 
vo en el tórax de las hormigas adultas que salen a 
forrajear o a defender el nido, y el tercer estadio 
larval empupa dentro de la cápsula cefálica de su 
huésped después de haberse alimentado de su 
contenido (Porter, 1998) y quedando la cabeza 
de la hormiga separada del cuerpo. Durante la 
pupariación, los primeros tres segmentos corpo- 
rales de la larva de tercer estadio se extienden 
formando un plato -el opérculo- que llena la cavi- 
dad oral, y la cabeza de la hormiga es utilizada 
para albergar el pupario (Porter et al., 1995b). El 
opérculo se esclerosa mientras que el resto del 
pupario no y permanece protegido dentro de la 
cápsula cefálica. Tres o cuatro días después, 
emergen dos cuernos respiratorios o “pelos” que 
se extienden lateralmente hacia el exterior a tra- 
vés de la cavidad oral de la cabeza del huésped 
donde estaban las mandíbulas (Porter, 1998). La 
formación del pupario (pupariación) acontece pre- 
viamente al desarrollo de la pupa y se considera 
formalmente que la pupa se ha formado 
(pupación) cuando se observan los cuernos res- 
piratorios (Disney, 1994). Si los cuernos respira- 
torios no logran atravesar el tegumento del 
pupario se considera que la pupa no se ha forma- 
do o que no es viable (Disney, 1994). Por lo tanto, 
se espera que las pupas tengan cuernos respira- 
torios para poder respirar y desarrollarse y con- 
vertirse posteriormente en adultos. Durante la cría 
de Pseudacteon spp, es normal encontrar pupas 
con opérculos con diferente color (comunicación 
de los autores). Sin embargo, esta variabilidad no 
se ha estudiado ni se le ha asignado una posible 
función aunque ya se había observado que existe 


una concordancia entre el color del opérculo y el 
de la cápsula cefálica de la hormiga (Porter et al. 
1997). 


Dado que estos parasitoides, además de infligir 
mortalidad directa, como lo hacen los parasitoides 
himenópteros, afectan negativamente el patrón de 
alimentación de la colonia (Feener & Brown, 1992; 
Orr et al., 1997; Folgarait & Gilbert, 1999), han 
sido propuestos como candidatos para el control 
biológico de las hormigas de fuego, Solenopsis in- 
victa Buren y Solenopsis richteri Forel. Con este 
objetivo se vienen realizando en la última década 
varias investigaciones que han servido para des- 
cribir sus historias de vida (Porter et al., 1995b; 
Morrison et al., 1997; Folgarait et al., 2002b, 
Folgarait et al., 2005b y en prensa), la especificidad 
del huésped (Porter et al., 1995a; Morrison 
&Gilbert, 1999; Folgarait et al., 2002a), los ciclos 
de actividad (Folgarait et al., 2003), el comporta- 
miento de oviposición (Morrison et al., 1997), el 
posible mecanismo de determinación sexual 
(Morrison et al., 1999) y otros efectos que provo- 
can los parasitoides sobre el comportamiento de 
sus huéspedes (Wuellner et al., 2002; Elizalde et 
al., 2004). Actualmente, se están usando fóridos 
del género Pseudacteon como agentes de control 
biológico de las hormigas de fuego, nativas de la 
Argentina y plaga en los Estados Unidos de Améri- 
ca (Porter & Gilbert, 2004). 


El uso de estos parasitoides como agentes de 
control biológico de las hormigas de fuego no sólo 
depende de la especie candidata, sino también de 
la existencia de un adecuado protocolo de cría 
masiva que permita la liberación de grandes canti- 
dades de individuos. Por lo tanto, es importante 
contar con indicadores de viabilidad de los orga- 
nismos criados. Los objetivos de este estudio han 
sido comprobar si la viabilidad de las pupas, en las 
diferentes especies de Pseudacteon analizadas, está 
afectada por la presencia de cuernos respiratorios 
y/o el color del opérculo; además de analizar si 
existe relación entre la viabilidad de las pupas y el 
tamaño de la cápsula cefálica del huésped. 


MATERIAL Y MÉTODOS 
Sitios de Muestreo y recolección de Especimenes 


Los experimentos fueron realizados entre ju- 
lio de 1999 y junio de 2001. Las colonias de S. 
richteri fueron recolectadas en la Reserva 
Ecológica Costanera Sur (RECS), Buenos Aires (34? 
37° Sur y 58° 22" Oeste) y las colonias de $. invic- 
ta en Mercedes, Corrientes (29° 47° Sur y 58° 037 
Oeste). Las hormigas fueron identificadas por cla- 


FOLGARAIT, P. J. et al., Rasgos morfológicos asociados a viabilidad en pupas Pseudacteon 


ve (Trager, 1991) y corroboradas por especialis- 
tas. Pseudacteon nocens Borgmeier y Pseudacteon 
obtusus Borgmeier fueron recolectados de dife- 
rentes campos en las cercanías de Mercedes, 
Pseudacteon cultellatus Borgmeier en la Estación 
de Cría de Animales Silvestres (ECAS), a 50 km al 
sudeste de la Capital Federal, y Pseudacteon 
borgmeieri Schimitz en la Reserva Ecológica Cos- 
tanera Sur (RECS), Buenos Aires, Argentina. Los 
Pseudacteon fueron identificados con lupas de 
mano (20X), a campo, siguiendo la clave de Porter 
& Pesquero (2001). 


Mantenimiento de las Colonias y 
Test de Oviposición 


Las colonias fueron mantenidas en condicio- 
nes estándares a 22 °C, 60-80 % HR y a 12 L: 12 
O. Los test de oviposición, realizados en cajas de 
vuelo acondicionadas para tal fin (Folgarait et al., 
2002b), fueron conducidos a una temperatura 
ambiente que varió entre 25 y 30°C. Se usaron 
por ataque entre tres a seis moscas (en función de 
la especie y de su estado) para 0,8 gr de hormigas. 


Para obtener obreras de distintas clases de ta- 
maño se usaron coladores (ZONYTEST) de distin- 
tos tamaños de poro (16:18:20). Las hormigas fue- 
ron categorizadas en: grandes (hormigas que atra- 


viesan el colador N°16 con 1190 micrones de 
abertura y quedan retenidas en el colador N°18 
de 1000 micrones), medianas (hormigas reteni- 
das en el colador N°20 de 840 micrones de aber- 
tura) y pequeñas (hormigas que atraviesan el co- 
lador N*20). 


Para P. borgmeieri, P. nocens y P. obtusus se 
utilizaron hormigas de tamaño grande y una mez- 
cla de tres rangos de tamaños (0,20 gr de hormi- 
gas pequeñas, 0,22 gr de medianas y 0,38 gr de 
grandes tanto para S. invicta como para S. richteri); 
mientras que para P. cultellatus se usaron hormi- 
gas pequeñas y una mezcla de los tres tamaños 
mencionados. 


Observaciones en el Desarrollo 


Las hormigas atacadas fueron revisadas dia- 
riamente durante 60 días, separando y guardan- 
do cada cabeza parasitada en un recipiente plás- 
tico con yeso en su base para mantener una hu- 
medad alta. Durante el desarrollo de los 
parasitoides se observó la presencia de cuernos 
respiratorios y el color del opérculo en tres opor- 
tunidades: al momento de la pupariación (cuan- 
do se distingue el opérculo), a las dos semanas 
del anterior, cuando ya ha pupariado (formado la 
pupa) (Fig. 1) y al emerger el adulto. 





Fig. 1. Diagrama esquemático de la cápsula cefálica más el opérculo de la pupa. a) pupa con normal 
desarrollo de los cuernos respiratorios. b) pupa con reducido desarrollo de los cuernos respiratorios 
(los mismos no llegan a emerger de la cavidad oral de la cabeza de la hormiga). cf: cápsula cefálica, co: 
cavidad oral, cr: cuerno respiratorio, o: opérculo, p: pupario (Modificado de Porter et al., 1995b). 
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Para registrar el tamaño de hormiga elegido 
por cada especie de parasitoide se midió el an- 
cho de la cabeza (a la altura de los ojos) de las 
hormigas. Las mediciones fueron hechas con un 
ocular micrométrico calibrado con incrementos 
de 0,03 mm con un microscopio estereoscópico 
de aumento máximo total de X30 (Nikon modelo 
SMZ-1 ESD). 


Análisis Estadístico 


Las categorías “con y sin pelos” y “tipos de 
coloración” (castaño claro, castaño oscuro, ne- 
gro) en relación con la viabilidad de las pupas 
fueron analizadas estadísticamente con el test Chi- 
cuadrado. En los casos necesarios, la interacción 
entre color, presencia de pelos y viabilidad se ana- 
lizó utilizando modelos log lineales. Para compa- 
rar el tamaño de obreras preferido por cada espe- 
cie de parasitoide, se usó el Test de Student y un 
ANOVA de un factor, ya que los datos fueron nor- 
males y presentaron homoscedacia; el método de 
Bonferroni fue utilizado para controlar el error de 
tipo | en las comparaciones múltiples (Zar, 1996). 
Los análisis fueron realizados con el programa 


STATISTIX (Analytic Software 1998) y SAS (SAS 
2002-2003). 


RESULTADOS 
Cuernos Respiratorios y Viabilidad 


Para las cuatro especies analizadas encontra- 
mos que más del 65 % de las pupas desarrolladas 
tanto en S. invicta como en S. richteri presentaron 
cuernos respiratorios y, dentro de éstas, un 60-87 
% fueron viables. La presencia de cuernos respi- 
ratorios estuvo asociado significativamente con 
la emergencia de adultos para las cuatro especies 
analizadas (Tabla |); sin embargo en P. cultellatus 
el porcentaje de pupas viables que desarrollaron 
cuernos respiratorios fue menor al de las otras 
tres especies. En un pequeño porcentaje de pu- 
pas viables no se registraron cuernos respirato- 
rios para tres de las especies en estudio, especial- 
mente cuando el desarrollo ocurrió en S. invicta, 
siendo la exepción P. nocens. 


Coloración del Opérculo y Viabilidad 


Tabla I. Cuadro comparativo de viabilidad de pupas en función de la presencia de cuernos respiratorios 
discriminada por especie de parasitoide y de huésped. Se indica el porcentaje de pupas viables con y 


sin pelos. 
Húesped Parasitoide Viabilidad % de pupas % de pupas % de pupas % de pupas 
de pupas! con pelos con pelos y sin pelos (N) sin pelos pero 
x? p (N) viables (N) viables (N) 
S. invicta P. cultellatus 52,62 0,001 67,63 (163) 60,12 (98) 32,37 (78) 10,26 (8) 
P. obtusus 31,60 0,001 84,28 (520) 86,54 (450) 15,72 (97) 9,28 (9) 
P. nocens 21,50 0,001 83,27 (224) 83,48 (187) 16,73 (45) 0,00 
P borgmeieri 10,47 0,001 87,18 (34) 85,29 (29) 12,82 (5) 20,00 (1) 
S. richteri P cultellatus 60,66 0,001 68,27 (312) 56,09 (175) 31,73 (145) 18,63 (27) 
P. obtusus 59,21 0,001 80,98 (132) 75,00 (99) 19,02 (31) 0,00 
P. nocens 9,36 0,010 77,19 (44) 70,45 (31) 22,81 (13) 0,00 
P. borgmeieri 20,76 0,001 84,31 (43) 81,40 (35) 15,69 (8) 0,00 


1 Tests de Chi-Cuadrado considerando la presencia o ausencia de cuernos respiratorios y la viabilidad 
de las pupas por especie de parasitoide y de hospedador; para cada caso en particular: g. |. = 1. 
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El color presente en los opérculos no estuvo 
asociado significativamente con la viabilidad de 


las pupas, excepto cuando P. cultellatus se desa- 
rrolló sobre S. invicta (Tabla 2). 


Tabla 2. Cuadro comparativo de la viabilidad de pupas según el color del opérculo presente, discriminado 
por especie de parasitoide y de huésped. Se indica el porcentaje y el color de opérculo más frecuente 


para cada especie. 


Viabilidad color de opérculo 


Huésped  Parasitoide de pupas mas irecdenie EN 
xX p 

S. invicta P. cultellatus 28,83 0,001 Castaño claro 59,47 (227) 
P obtusus 1,37 0,50 Castaño oscuro 81,82 (197) 
P. nocens 2,26 0,33 Castaño oscuro 77,57 (113) 
P. borgmeieri 1,55 0,46 Castaño oscuro 70,00 (39) 

S. richteri P. cultell atus 1,53 0,47 Castaño claro 81,59 (440) 
P obtusus 4,75 0,09 Castaño oscuro 69,23 (164) 
P. nocens 0,88 0,64 Castaño oscuro 57,00 (58) 
P. borgmeieri 2,13 0,34 Castaño oscuro 83,02 (51) 


El análisis log lineal mostró que únicamente 
para el caso de P. cultellatus en S. invicta, tanto el 
color del opérculo como la presencia de cuernos 
respiratorios estuvo significativamente asociado 
con la viabilidad de las pupas (Tabla 3). Este pa- 
trón se debió a que el 61% (60 pupas) de todas 


las pupas viables que desarrollaron pelos, pre- 
sentaron opérculos de color castaño oscuro. Ade- 
más, de todas las pupas viables (106 pupas), el 
92,45% (98 pupas) desarrolló cuernos respirato- 
rios (Tabla 2). Por otra parte el 89,7 % (70 pupas) 
de las pupas sin pelos fueron inviables. 


Tabla 3. Modelo Log Lineal de mejor ajuste y más parsimonioso para P. cultellatus sobre S. invicta. 





Factores GL xX Probabilidad 
pelos 32,30 0,0001 
viabilidad 1 14,43 0,0001 
pelos*viabilidad 1 36,69 0,0001 
color 1 4,82 0,0281 
color*viabilidad 1 23,46 0,0001 
Coeficiente de Máxima 

Verosimilitud 2 1,80 0,4058 


En general, el color del opérculo estuvo relacio- 
nado con el tamaño del huésped, debido a que las 
pupas con opérculos de color castaño claro presen- 
taron, en conjunto, un tamaño (0,71 + 0,10 mm) 
estadísticamente menor (p < 0,01) que las pupas con 
opérculos de color castaño oscuro (0,90 + 0,28 mm). 
Aunque las pupas castaño claro predominaron en P 
cultellatus (Tabla II), se las encontró también en P 
obtusus, P. nocens y P. borgmeieri, pero sólo en aque- 


llas hormigas que midieron hasta 1,10 mm de ancho 
en su cápsula cefálica. Las pupas castaño oscuras se 
presentaron en todo el rango de distribución de ta- 
maños, sin embargo, estuvieron presentes en mayor 
proporción (73,08 %) en las hormigas con un ancho 
promedio de cabeza mayor que 0,80 mm. Los 
opérculos de color negro (0,78 + 0,21 mm) se pre- 
sentaron en todas las especies y fueron, en general, 
pupas no viables (datos sin publicar). 
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Viabilidad y Tamaño de la Cápsula Cefálica 
del Huésped 


El tamaño promedio de las cabezas de hormi- 
gas parasitadas por cada especie de parasitoide 
fue diferente, observándose que el tamaño elegi- 
do por P. cultellatus fue siempre estadísticamente 
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menor (Fig. 2) que los elegidos por P. borgmeieri, 
P. nocens y P. obtusus, ya sea que el desarrollo 
haya ocurrido sobre S. invicta o sobre S. richteri; 
además el tamaño promedio de las hormigas 
parasitadas por P borgmeieri fue siempre el más 
grande (Fig. 2). 
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Fig. 2. Medias y desvíos estándar de los tamaños de las cápsulas cefálicas de S. invicta y S. richteri 
elegidas por las cuatro especies de Pseudacteon. Letras distintas indican diferencias significativas entre 
especies de parasitoides (Test ANOVA de un factor, para S. invicta F = 79,51, p = 0,000; para S. richteri 
F = 89,14, p = 0,000). Letras minúsculas para comparaciones en S. invicta y letras mayúsculas para 


comparaciones en S. richteri. 


Las cabezas de S. invicta parasitadas por P 
cultellatus y por P. nocens, fueron siempre de 
menor tamaño que las cabezas de S. richteri 
parasitadas por las mismas especies (t = -15,45, 
g.l. = 493, p < 0,001 para P. cultellatus; t = -6,09, 
g.l. =319, p < 0,001 para P. nocens). Las cabezas 
de S. invicta y S. richteri parasitadas por P. 
borgmeieri y P. obtusus fueron de tamaños 
estadísticamente similares (t = -1,38, g.l. = 44, p = 
0,1751 para P. borgmeieri; t = 0,54, g.l. = 225, p = 
0,59 para P. obtusus) (Tabla 4). 


No se encontraron diferencias significativas en el 
tamaño promedio de las pupas viables y no viables 
de P cultellatus, P. obtusus y P. nocens cuando se 
desarrollaron sobre ambos huéspedes (Test de T, p > 
0,05 en cada caso); por lo que el tamaño del hués- 
ped no fue la causa determinante del porcentaje de 
inviabilidad de las pupas en desarrollo. Sólo en P 
borgmeieri encontramos que las pupas inviables pre- 
sentaron un tamaño menor que las viables (0,95 ver- 
sus 1,17 mm respectivamente; p < 0,02) cuando el 
desarrollo ocurrió sobre S. richteri (Tabla4). 


Tabla 4. Ancho promedio de las cápsulas cefálicas del huésped considerando pupas viables y no 
viables desarrolladas para cada especie de parasitoide. 





Significación 














Parasitoide Huésped pupas viables pupas no viables Test de T 
P. cultellatus S. invicta 0,62 + 0,06 mm 0,63 + 0,09 mm P>0,40 
S. richteri 0,74 + 0,07 mm 0,73 + 0,08 mm P>0,50 
Probints S. invicta 0,90 + 0,15 mm 0,88 + 0,20 mm P>0,60 
S. richteri 0,84 + 0,15 mm 0,89 + 0,21 mm P>0,24 
Proa S. invicta 0,80 + 0,22 mm 0,77 +0,21 mm P>0,37 
S. richteri 1,01 + 0,29 mm 0,98 + 0,34 mm P > 0,68 

P. borgmeieri S. invicta 0,96+0,13mM mn 
S. richteri 1,17+0,25 mm 0,95 + 0,30 mm P < 0,02 
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DISCUSIÓN 


Los cuernos respiratorios desarrollados por las 
pupas del género Pseudacteon son importantes 
para su normal desarrollo y viabilidad. Esta hipóte- 
sis fue avalada por el hecho de que más del 80 % 
de las pupas criadas en el laboratorio presentaron 
cuernos respiratorios, de las cuales más del 70 % 
resultaron viables para la mayoría de las especies, 
aunque en P. cultellatus los porcentajes fueron 
menores. Sólo un pequeño porcentaje desarrolló 
pelos pero fueron inviables, probablemente debi- 
do a condiciones intrínsecas del parasitoide o de 
la hormiga parasitada. Algunas de aquellas pupas 
que parecieron no desarrollar cuernos respirato- 
rios y que, sin embargo, fueron viables presenta- 
ron un pupario en el que el opérculo no selló 
completamente la cavidad oral de la cápsula 
cefálica de la hormiga. Por lo que la pupa conte- 
nida en el pupario, pudo haber sobrevivido debi- 
do a que no necesitó prolongaciones hacia el ex- 
terior para poder respirar normalmente. En otros 
casos de pupas viables sin pelos, el pupario no 
fue obviamente más grande y creemos que la apa- 
rente falta de cuernos respiratorios pudo haber 
sido en realidad por el desarrollo de cuernos muy 
pequeños que dificultaba su detección. 


El color del opérculo estuvo asociado 
significativamente con la viabilidad de las pupas 
sólo cuando P. cultellatus se desarrolló sobre S. 
invicta. Esto se debió a que 1) el mayor porcentaje 
de las pupas con pelos correspondió a las pupas 
de color castaño oscuro y 2) para las pupas viables 
y con pelos, las pupas de color castaño oscuro 
(0,60 + 0,06 mm) fueron obtenidas de hormigas de 
menor tamaño (t = 2,59, g.l. = 83, p = 0,01) que las 
pupas de castaño claro (0,64 + 0,06 mm). Sabe- 
mos por trabajos previos que P. cultellatus prefiere 
oviponer en hormigas con un ancho de cabeza de 
0,60 mm (Folgarait et al., 2002b), por lo que en 
este caso las pupas marrones presentaron el tama- 
ño apropiado para que el parasitoide se desarrolle 
normalmente. Es necesario aclarar que las hormi- 
gas pequeñas de S. invicta son de color relativa- 
mente más claro, como castaño claro; mientras 
que las hormigas de mayor tamaño son de color 
relativamente más oscuro, hacia el castaño oscuro 
(Vinson, 1997; Autores, com. pers.). Por otro lado, 
en el rango de menor tamaño, hay pupas con 
opérculos de ambos colores. Como las condicio- 
nes en el laboratorio fueron artificiales debido a 
que en los test de oviposición ofrecimos obreras 
sin discriminar castas temporales o físicas dentro 
de la colonia, la gran cantidad de pupas claras e 
inviables encontradas en P cultellatus, podría de- 
berse al parasitismo de niñeras y obreras de reser- 
va de esa misma clase de tamaño. Las niñeras son 


obreras recientemente emergidas que necesitan de 
uno a dos días para oscurecerse. Tanto las niñeras 
como las obreras de reserva son de color amarillo 
claro y no salen a forrajear y, por lo tanto, no perte- 
necen a la casta de hormigas más adecuada para 
ser parasitadas. Dentro de una colonia de S. invic- 
ta, los adultos jóvenes pasan desde varios días a 
semanas junto a los inmaduros y a la reina. Debido 
a que las obreras cumplen diferentes labores en 
función de su edad (en las castas menores) y de su 
tamaño (en las castas mayores), las obreras son 
clasificadas en niñeras, de reserva o forrajeras 
(Hólldobler & Wilson, 1990; Vinson, 1997). Las 
niñeras alimentan, limpian y mueven a los 
inmaduros y a la reina en respuesta a cambios de 
temperatura y humedad en el nido. A medida que 
envejecen pasan a formar parte de la reserva. Las 
reservas ayudan a limpiar, defender la colonia, cons- 
truir y mantener el nido, y son reclutadas para to- 
mar la comida traída por las obreras más viejas de 
la colonia, las forrajeras. Así, el tiempo de vida y la 
cantidad de tiempo que las obreras pasan como 
niñeras, de reserva o forrajeras depende de sus 
edades y tamaños, pero está influenciado por las 
necesidades de la colonia; de modo que si la ma- 
yoría de las niñeras o de las forrajeras mueren, las 
hormigas de la reserva pueden revertir a niñeras o 
comenzar a forrajear prematuramente (Hólldobler 
& Wilson, 1990; Vinson, 1997). Por lo tanto, es 
altamente probable que muchas de las hormigas 
de S. invicta atacadas por P. cultellatus en el labo- 
ratorio no fueran representativas de las obreras que 
saldrían a forrajear normalmente en el campo. Esta 
aclaración tiene valor sólo para P cultellatus que 
ovipone en hormigas pequeñas, porque las demás 
especies atacan a obreras de mayor porte que, en 
general, son forrajeras. 


En cuanto a la presencia de opérculos de dis- 
tintos colores que coincidieron con el color de la 
cápsula cefálica de la hormiga parasitada, plantea- 
mos varios mecanismos posibles para explicar este 
patrón: opérculos de diferente grosor, concentra- 
ción diferencial de melanina, pupas en distintos 
momentos del desarrollo, o mimetismo por parte 
del parasitoide; los cuales discutiremos en orden. 


Si planteamos que las pupas desarrolladas en 
hormigas de menor tamaño poseen opérculos 
menos gruesos que las pupas desarrolladas en 
hormigas de mayor tamaño, significa que existen 
diferencias en el engrosamiento de la cutícula; 
descartamos esta hipótesis porque este mecanis- 
mo, regulado genética y hormonalmente, es el 
mismo para todos los individuos dentro de la mis- 
ma especie (Blun, 1985; Chapman, 1998) inde- 
pendientemente de sus tamaños respectivos. 
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Si establecemos que los opérculos tienen dis- 
tintos colores debido a diferentes concentracio- 
nes de melanina, estamos afirmando que este pro- 
ceso involucra distintas vías de actividad; pero 
este proceso natural en el desarrollo y la meta- 
morfosis se establece antes de que ocurra la 
apólisis de la pupa (Blun, 1985; Chapman, 1998) 
por lo que las vías de actividad son las mismas 
dentro de cada especie. Por esta razón, descarta- 
mos esta hipótesis. 


Si aceptamos que el opérculo va oscurecién- 
dose a medida que se acerca el momento de la 
emergencia del adulto, esperaríamos encontrar du- 
rante el desarrollo una gradación de colores des- 
de opérculos muy claros hasta opérculos muy os- 
curos a medida que nos acercamos al momento 
de la emergencia del adulto; pero de nuestras ob- 
servaciones notamos que los opérculos castaño 
claro llegaron a presentar una coloración miel pero 
nunca una coloración castaño oscuro o negro, 
excepto en los casos en que la pupa fue inviable, 
además hemos observado que las pupas que de- 
sarrollaron opérculos castaño oscuro adquirie- 
ron ese color desde el principio. 


El color del opérculo coincidió siempre con el 
color de la cápsula cefálica de la hormiga que 
contenía la pupa en desarrollo. Podríamos plan- 
tear que los diferentes colores surgieron como 
respuesta a una adaptación evolutiva por parte 
del parasitoide para evitar ser detectado por 
depredadores con sistema visual de detección de 
su presa, como ocurre con las aves insectívoras 
(Bachmann, com. pers.). Así podríamos intentar 
comparar esta característica con lo que se obser- 
va en los estadios inmaduros de los lepidópteros, 
en los que las pupas se camuflan en el medio en 
donde se desarrollan (Hazle & West, 1996; Van 
Dyck et al., 1998; Ottenheim et al., 1999; Windig, 
1999). El problema que enfrenta esta hipótesis es 
que no sería muy nutritivo alimentarse de restos 
de las hormigas Solenopsis, por su alta toxicidad 
y porque las cabezas y, por ende, las pupas que 
en ellas se desarrollan son extremadamente pe- 
queñas para un ave (ancho de cabeza de 0,90- 
1,46 mm para S. invicta y 0,87-1,35 mm para S. 
richteri; Trager, 1991). Además del hecho de que 
si un ave picotea sobre un hormiguero es seguro 
que lo que consuma sean a las hormigas que se 
mueven y no sus restos, como ocurre con varias 
especies de Camponotus Mayr (Gorosito, obs. 
pers.); a menos que las hormigas picoteadas per- 
tenezcan a especies de gran porte y sean fácil- 
mente discriminadas a pesar de estar muertas o 
moribundas, pero este no sería el caso para 
Solenopsis. 


Finalmente, planteamos como hipótesis alter- 
nativa que los distintos colores presentes en los 
opérculos de las pupas de Pseudacteon se deben 
a que el parasitoide se mimetiza con la cápsula 
cefálica de su huésped para evitar ser detectado 
por las obreras de la colonia. Por esta razón, en- 
contramos que las obreras de menor tamaño que 
presentan color castaño claro tienen opérculos 
de ese color; mientras que las obreras de mayor 
tamaño, de color castaño oscuro-rojizas princi- 
palmente, poseen opérculos de color castaño os- 
curo. Datos preliminares a favor de esta hipótesis 
son los que encontraron Elizalde et al. (2004) al 
comprobar que las hormigas de colonias artificia- 
les tratan de igual manera a las cabezas de 
Solenopsis parasitadas y sin parasitarlo, o sea las 
descartan en los basureros sin darles un tratamien- 
to diferencial (mordida, rotura, etc.). Esta hipótesis 
asume además que los parasitoides emergen den- 
tro de los nidos de Solenopsis, idea que actual- 
mente tratamos de comprobar. 


Resta en el futuro hacer, por un lado, experi- 
mentos de manipulación ofreciendo puparios de 
colores idénticos o distintos a las cabezas de las 
hormigas y evaluar las respuestas en el comporta- 
miento de las hormigas de la colonia, y por otro, 
realizar nuevos ataques con P. cultellatus para 
reevaluar la viabilidad de las pupas ofreciendo 
solamente forrajeras. 


CONCLUSIONES 


La presencia de cuernos respiratorios, en los 
puparios de las especies de Pseudacteon, es una 
característica fisiológica fundamental para el nor- 
mal desarrollo y la viabilidad de la pupa. Su pre- 
sencia no está relacionada con la especie o con el 
tamaño del huésped, por eso se los encuentra 
tanto en pupas desarrolladas sobre S. invicta como 
en S. richteri y en todas las distribuciones de ta- 
maños. Esta característica podría ser utilizada 
como criterio de eficiencia en la cría de estos 
parasitoides ya que éstos garantizan la emergen- 
cia de los adultos en un 80 % de los casos. 


Por otra parte, el color del opérculo no afecta 
de un modo directo la viabilidad de las pupas, 
aunque habría que evitar ofrecer hormigas recien- 
temente emergidas. La coincidencia entre el color 
del opérculo y el de la hormiga parasitada, nos 
permite plantear como hipótesis la existencia de 
mimetismo que evitaría la destrucción de las ca- 
bezas parasitadas, por parte de otras obreras de la 
colonia. 
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